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ニホンアカガエル変態期の下顎下筋でみられた
筋線維の作り替え
神宮司洋一，白 石 明 久
群馬県立県民健康科学大学診療放射線学部
ニホンアカガエル（Rana japonica）の下顎下筋（submandibular muscle）でみられた筋変性とその再
生過程を，前肢出現の約８日前から前肢出現後７日までの変態期間について，光学顕微鏡と電子顕微鏡を
使って調べた．下顎下筋は変態期間中に発達するが，この過程で，少数ではあるが筋線維の作り替えによ
る筋線維数の増加がみられた．前肢出現の約８日前に筋線維の変性域では，その前兆と考えられる大型の
空胞を含んだ筋線維が出現した．前肢出現後の，筋線維の再生領域には比較的口径が小さくミトコンドリ
アの多い筋線維が増加しており，変態後の生活環境に対応した筋線維型への再編が行われたものと考えら
れた．
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?．緒 言
変態期のカエルの骨格筋で観察される形態変化
には，筋新生，筋消失，筋の変性と再生が連続し
て起こる筋の作り替え，がある．筋新生は付属肢
の形成時に，筋消失は尾の消失時に典型例がみら
れる．筋の作り替えは，幼生すなわちオタマジャ
クシ，からカエルへと生活環境も食性も変化する
ことに対応した筋でみられる．幼生期にキチン質
の歯板を動かす顎の筋群は，変態期にほぼ全筋束
が変性した後，必要に応じて再生する．この例に
ついてはヤマアカガエルのadductor man-
dibulae posterior longus superficialis筋を使っ
てすでに調べているが（Jinguji??），この筋は一斉
に広範な筋変性を起こし，その後，筋衛星細胞が
分裂増殖して新たな筋線維となった．観察された
形態変化は骨格筋線維の再生過程でよく知られて
いる過程と同様であった（Ishikawa??,Blaveri et
 
al.??, Collins et al.??）．一部の咀嚼筋が変態期の
末期に作り替えられるのは，その付着場所である
頭部の骨格系，特に幼生時代の歯板の消失と下顎
骨の発達が甲状腺ホルモンの影響によって進行す
ること（Gilbert??）と関連するものと考えられる．
今回は，幼生期には歯板の運動に直接は関わら
ないが，変態期を通じて下顎骨に付着し，下顎骨
と共に発達し続ける下顎下筋（Kordylewski??に
よる submandibular muscle, Luther??による
intermandibular muscleも同じ筋と考えられる）
について，ニホンアカガエルを使って変態期の微
細形態を調べた．
この筋には，変性の前兆と考えられる大型の
空胞を含む筋線維が出現した．こうした空胞
が一時的に形成される例は，骨格筋の病的変化に
際してしばしばみられている（Fraser et al.??,
Jannergren et al.??)が，カエル特有の生活史であ
る変態期の筋にも同様の形態が現れることが分
かった．
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?．研究材料
ニホンアカガエル（Rana japonica）の幼生は前
橋市の郊外で採集し，煮沸して軟化した葉菜類を
餌に常温で飼育した．幼生の発育段階はTaylor
ら???を参考とし，後肢出現後（Taylorらの stage
 
XIIIに相当）から前肢出現の７日後（Taylorらの
stage XXVに相当）までを調べた．
?．方 法
光学顕微鏡標本は，10％ホルマリン―リン酸緩
衝液 (pH7.4)で固定した後，エタノール系列で
脱水しパラフィンに包埋した．約５㎛厚で連続切
片を作成し，脱パラフィンと親水処理後，ヘマト
キシリン―エオシン染色を施して観察した．
電子顕微鏡標本は，2.4％グルタールアルデヒ
ド―カコジル酸Na緩衝液（pH7.4）で固定後，
２％四酸化オスミウム水溶液で後固定したのち，
水洗し，更にエタノール系列で脱水してエポキシ
樹脂に包埋した．超薄切片はHitachi H800型電
子顕微鏡（群馬大学医学部，旧第２解剖学教室）
を使って観察した．
下顎下筋の大きさと含まれる筋線維の数は，エ
ポキシ樹脂に包埋した試料を使い，前肢出現の約
８日前と前肢出現後３日，の２つの時期について，
それぞれ10側について計測し，筋発達の参考とし
た．なお，計測値の統計的な処理は行っていない．
?．結 果
下顎下筋の外側端は下顎骨の後端付近に付着
し，内側端は下顎中央部で口腔底部にある舌軟骨
に付着する．この筋は口に近い口腔底にあり，カ
エルでは舌軟骨とともに舌の支えにも関わる筋
で，変態期を通じて体表から透けて見えた．変態
期に下顎骨が発達すると共に，筋束も前後方向に
広がる．下顎中央で左右の筋が舌軟骨に付着する
ことから，下顎骨と舌軟骨を支え，更に，下顎底
に大きく広がることからカエルの肺呼吸にも役立
つものと考えられている（Kordylewski??）．前肢
出現前後で筋の大きさを，筋の中央部で比較する
と，各10側の平均で，出現約８日前（８個体）に
は，幅：0.5㎜，長さ：2.5㎜，線維数：92本，出
現後３日（10個体）には，幅：0.6㎜，長さ：2.6
㎜，線維数：111本であり，線維数の増加はみられ
たが，長さと幅はわずかな増加であった．変態期
間中にも下顎下筋が消失せずに筋束を発達させる
ことがわかった．なお，ニホンアカガエルで幼生
期の尾の消失がほぼ完了するのは前肢出現後約７
日経てからであった．
１．前肢出現前約８日期
大型の空胞を含む筋線維が，下顎下筋の横断面
でみられた．その数は少なく，図１に示すように
約110本の筋線維束の中に３本ほどであった (図
１ｂ）．連続切片による観察からこの空胞は筋線
維内に独立した構造であって (図１ａ～１ｃ），
筋原線維束に密接，あるいはその内部に位置して
いた．電子顕微鏡観察では，空胞の外壁には多数
の小胞様の構造が形成され，大型の空胞はほぼ連
続する膜によって周辺の構造から区画されていた
(図２）．空胞の大きさは様々であり，横断面での
最大径がその筋線維の最大径の約67％に及ぶ場合
もあった．ただし，これらの場合にも空胞内に細
胞質の断片などの大きな構造物はみられなかっ
た．同様の大型の空胞は，骨格筋の種々の変性過
程でみられており（Abou Salem et al.???），これ
らの報告と同様に微細形態からは筋原線維周辺で
イオンの出入りに関係する横細管（Ｔ管）系膜構
造と関連があるように考えられた．
今回観察された，大型の空胞を含む筋線維では
その核と筋衛星細胞の核には，電子顕微鏡像から
筋線維が変性する前兆は得られなかった．また，
筋変性に伴って多数出現するはずの食細胞も，空
胞を含む筋線維の周辺にもまだ観察されなかっ
た．
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図１ 前肢出現約８日前のニホンアカガエル幼生下顎下筋の横断面でヘマトキシ
リン―エオシン染色したパラフィンの部分連続切片．内部に大型の空胞（矢
尻）をもつ筋線維がある．連続切片によってこの空胞が同一筋線維内に広
がる構造であることを示す．線維の直径と筋原線維の占める割合から，大
口径線維（Ｌ）と小口径線維（Ｓ）が区別される．図ａと図ｂ間は約10㎛，
図ｂと図ｃ間は約150㎛．ａ，ｃは610倍，ｂは260倍．横棒はａでは10㎛，
ｂでは20㎛．
図２ 前肢出現約８日前の下顎下筋を横断する電子顕微鏡像．筋線維内部にある大型
の空胞（星印）の縁は膜（太矢印）によって筋原線維束（Mf）と境界されてい
る．空胞の膜は筋形質内へ小胞を多数作っている（細矢印）．電子密度の高い物
質が空胞内にもみえる．45,000倍，横棒は0.1㎛．
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下顎下筋に含まれる筋線維を光学顕微鏡像か
ら，横断面で，大口径で筋原線維の多い型と小口
径でミトコンドリアが比較的多い型に分類し，そ
れらの分布を比較した．筋線維の口径を図１ｂに
隣接する切片で計測した場合，本論文中で以下に
述べる大口径線維は43本の平均で約22.4um，小
口径線維は49本の平均で約14.9umであった．変
態期間中の筋束内での比率は，大口径線維が約
57％，小口径線維が約43％（実測値は35～54％）
であり，前者は体表側に多く，後者は口吻・口腔
側に多いという大まかな分布域が得られた（図１
ｂ）．
２．前肢出現後３日期
光学顕微鏡観察では，下顎下筋の前方域すなわ
ち口吻に近い側で崩壊した筋線維が複数みられ，
その内外には多数の食細胞が分布した．変性して
崩壊しつつある筋線維の内外には多数の食細胞が
みられ (図３），電子顕微鏡では残存する基底膜
に囲まれた空所に新生筋管も複数あった（図４）．
変性線維が下顎下筋内で分布する場所はより若い
時期に大型の空胞の観察された領域であり，形態
学的には小口径の線維群の中であった．このこと
から，空胞の出現が小口径線維群内の筋変性の前
兆であることが示唆された．筋線維数の比較で
は，大口径線維が約42％，小口径線維が約58％
（実測値は48～63％）となり，変態期間中の後者
の増加が明らかであった．
変性した筋線維の跡地は残存する基底膜によっ
て囲まれ，その内側に再生中の筋線維即ち筋管が
みられるのは，前肢が体表に現れた後であったが，
変性線維の数はそれ以前の変態期間では少なかっ
た．ただ，筋線維群の内外には多数の食細胞がみ
られ，変性した筋線維の存在を示唆していた（図
４）．これらに加えて，電子顕微鏡で観察すると，
再生中の筋線維とは別の小型の新生筋も少数観察
された．これらの筋線維は，残存する基底膜に囲
まれた再生中の筋線維とは明確に区別でき，分布
は小口径の筋線維群の周辺で多かった．光学顕微
鏡ではこうした新生筋を周辺の組織細胞から区別
するのが難く，今回の筋線維数の計測からは除外
した．
図３ 前肢出現３日後の幼カエル下顎下筋の横断
面でヘマトキシリン―エオシン染色したパ
ラフィン切片．小口径の筋線維の領域で再
生中の筋線維（大矢尻）と食細胞の集合（小
矢尻）がみられる．Moは口腔側の別の筋．
230倍，横棒は20㎛．
図４ 前肢出現３日後の下顎下筋を横断す
る電子顕微鏡像．変性して崩壊した
筋線維の消失跡は周辺に残った基底
膜（矢尻）によって他と区別されて
いる．この基底膜の内側に直径の小
さな筋管（矢印）が３本みられる．
食細胞（＊）．4,900倍，横棒は１㎛．
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?．考 察
変態期のカエルでは幼生の口腔周辺にある骨格
筋の中でも，成体で機能が大きい筋は下顎骨と共
に発達を続け，下顎下筋もその一つである．今回，
この筋は一部の筋の作り替えとともに，幼若な骨
格筋でみられる場合と同様な筋新生（Schultz???)
も行い，筋全体の発達が盛んであることがわかっ
た．下顎下筋でみられた筋線維の作り替えでは，
再生時に複数の筋線維が形成されるため，筋線維
数の増加にも関与するようである．ただ，他の咀
嚼筋でみられたような (Jinguji??）筋束全体に及
ぶ作り替え現象ではないため，筋線維数の急速な
増加には貢献しないものと思われる．
骨格筋線維が変性後に再生し，結果的に筋の発
達・肥大につながる例は，ネコやラットを使って
強制的な運動負荷を与えた場合に知られている
（Ontell et al.???,Giddings et al.???）．これらの
報告では，過剰な負荷が筋線維の変性を起こし，
その再生時に筋線維数が増加している．今回調べ
たカエルの下顎下筋は，生体の観察から幼生でも
摂食時の歯板や呼吸の際の口の動きに良く対応し
ているので，急速で過剰な運動負荷が変態末期に
のみ及ぶとは考えられない．ただ，発育過程での
筋線維の伸長や，筋線維の再生には，それらの付
着相手である骨の伸長あるいは再生すべき筋全体
に及ぼされる何らかの機械的な伸展刺激が必要と
されている（Wolpert???,Stocum???）．同様に，カ
エルの変態期に起こる頭骨の変化も周辺の筋を含
む様々な器官に空間的な位置の変化をもたらして
いる（Gilbert??,Wolpert???）ので，ゆっくりとし
た下顎骨の成長がこうした特異な筋変化と関係あ
るものと考えられる．
今回観察されたものと同様の空胞は，分離され
たカエルの骨格筋を塩類（Fraser et al.??）や乳酸
(Jannergren et al.??）を加えた培養液で処理した
場合に現れると報告されている．ただし，これら
の報告例では正常な培養液中では空胞が消失し，
形態は回復するとされる．ラットの腱切断実験で
は，直接，筋は傷害されてはいないが，腱に近い
部分で筋線維の一部が変性し，その際に大型の空
胞が出現する（Abou Salem et al.???）．この例で
はその後，筋が短縮して機能は回復するという．
筋線維が空胞を伴った部分変性を起こしその後，
筋衛星細胞による再生を繰り返す例が筋ジストロ
フィー症の一部でも知られている（Stocum???，埜
中???）．
カエルも含めたこれらの報告例では，大型の空
胞は病的な原因も含めた筋の生理学的環境の変化
に応じて形成されるが，筋線維全体に及ぶ急速な
変性・崩壊の前兆ではないようである．同様にニ
ホンアカガエル下顎下筋では，大型の空胞を含む
筋線維の出現数が少ないことと，再生された筋管
が前肢出現後に高い頻度で観察されることから，
すでに報告した全面的に作り替える筋（Jinguji??）
の場合に比べて筋の変性と再生がゆっくり進行す
ることを示唆している．再生中の筋管への神経支
配は，すでに別の筋で調べているが，変性した筋
線維への支配神経が枝を出して再生中の筋管表面
に新たな運動終板を作ると考えられた．今回の観
察でも基底膜表面に接する細い神経線維がみられ
たので，同様の変化を経るものと考えられる．
それぞれ10側の計測で，小口径の線維数が全線
維数に占める割合を比較すると，平均で，前肢出
現前が約43％，前肢出現後が約58％であったため，
変態期間中の線維数増は小口径群で高いと判断さ
れた．小口径の筋線維は筋原線維の量に対するミ
トコンドリアの量が，大口径の筋線維の場合より
も多く，一般的に，持続的な運動に有利と考えら
れている．カエルは変態の末期に，甲状腺ホルモ
ンの影響によって幼生期に活動した組織細胞を成
体の生活環境に対応した細胞型に交替する場合が
あり（吉里???），骨格筋についても，摂食行動や呼
吸などの運動機能の変化に応じた筋線維の生理学
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的な機能型の再編が行われたものと考えられる．
?．結 論
アカガエル下顎下筋で一部の筋線維だけが変態
期に作り直しする理由は，今回の形態観察では不
明であるが，変態期に特徴的な咀嚼器の形態と機
能の変化に応じて，関連する筋の一部も作り直し
の刺激を受けたものと考えられる．この作り直し
過程では変性筋線維の内部に特異な空胞を形成
し，比較的ゆっくり進行するようである．
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Muscular Replacement Observed in Submandibular Muscle
 
During Rana Japonica Metamorphosis
 
Yoichi Jinguji and Akihisa Shiraishi
 
School of Radiological Technology,Gunma Prefectural College of Health Sciences
 
Ultrastructure of Rana japonica’s submandibular muscle was studied on the process of metamorphosis
 
ranging 8days before to 7days after forelimbs emergence.
A characteristic feature was the replacement of larval muscle fibers by adult fibers even though its
 
frequency was lower than that of new muscle formation observed in submandibular muscle. Large
 
vacuolar inclusions appeared in degenerating muscle fibers,on8days before to forelimb emergence. This
 
may derive from the transverse tubular system in or around contractile filament mass of muscle fiber and
 
indicate the change of fiber’s physiological state.
These results suggest that replacement of larval muscle fibers by adult fibers may contribute to the
 
growth of submandibular muscle and adapt the muscle function to new habitat of frog.
Key words:Rana japonica,submandibular muscle,metamorphosis,
muscular regeneration,vacuolar inclusion
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